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As aves marinhas pertencentes à ordem dos Procellariiformes são predadores 
abundantes em várias áreas oceânicas um pouco por todo o mundo. Muitas destas 
espécies, em particular as de pequena dimensão, são predadores nocturnos que 
desempenham um papel importante em muitas teias tróficas marinhas como consumidores 
de presas mesopelágicas. No entanto, a ecologia espacial e o comportamento no mar da 
grande maioria destas espécies permanecem em grande parte desconhecidos.  
A Alma-negra Bulweria bulwerii é um destes pequenos Procellariiformes, e é 
extremamente abundante no Arquipélago da Madeira, em particular nas ilhas Desertas e 
Selvagens. Aproveitando os desenvolvimentos tecnológicos recentes nas técnicas de 
seguimento de aves (geolocators), estudou-se o comportamento migratório desta espécie, 
em particular a sua distribuição e actividade no mar, ao longo de dois ciclos anuais 
(2012/2013 e 2013/2014), na colónia da ilha Selvagem Grande. Após a época de 
reprodução as Almas-negras migraram para o Atlântico tropical para passar o inverno em 
águas profundas (profundidade média de 4652 m em 2012/2013; 4359 m em 2013/2014), 
longe das plataformas continentais, regiões estas que são evitadas pela maioria das aves 
marinhas migradoras do Atlântico.  
Estas aves são principalmente activas durante o período nocturno, especialmente 
nas áreas de invernada. As Almas-negras passaram mais tempo em voo durante a noite 
(mais de 85%, em média) do que qualquer outra ave marinha estudada até agora. As 
Almas-negras tenderam também a voar mais em noites de Lua Cheia. O ciclo lunar teve 
também influência na data de início da migração pós-nupcial, tendo 56% dos indivíduos 
saído da colónia em noites de Lua Nova.  
Considerando que uma parte significativa do ciclo anual destas aves é passado nas 
suas áreas de invernada, as condições nestes locais vão provavelmente afectar as suas 
taxas de sobrevivência e reprodução. Os resultados deste estudo podem assim contribuir 
para o aumento do conhecimento da ecologia de aves marinhas pelágicas, muitas das quais 
ameaçadas de extinção, conhecimento esse que se reveste de particular importância no 
âmbito da identificação e gestão de áreas marinhas protegidas.  
 
 





Seabirds of the order Procellariiformes are abundant predators in several oceanic 
areas all over the world. Many of these species, particularly the ones with smaller size, are 
nocturnal predators that play an important role in many marine trophic webs as consumers of 
mesopelagic prey. However, the spatial ecology and at-sea behavior of the great majority of 
these species remain largely unknown. 
The Bulwer's petrel Bulweria bulwerii is one of these small procellariiformes and it is 
extremely abundant in the Madeira Archipelago, especially in the Desertas and 
Selvagens Islands. Taking advantage of the recent technological developments in bird 
tracking (geolocators), we studied the migratory behaviour of this species, in particular its 
distribution and activity at sea, along two annual cycles (2012/2013 and 2013/2014), in the 
colony of Selvagem Grande Island. After the breeding season, Bulwer’s petrel migrated to 
tropical Atlantic Ocean to overwinter in deep waters (average depth of 4652 m in 2012/2013; 
4359 m in 2013/2014), away from the continental shelves, in areas avoided by the majority of 
other migratory seabirds of the Atlantic. 
These birds are mainly active at the night time, especially during the wintering period. 
Bulwer’s petrels have spent more time in flight during the night (> 85% on average) than any 
other seabird studied so far. Bulwer’s petrels also tend to fly more on full moon nights. The 
lunar cycle also influenced the date of departure to post-nuptial migration, with 56% of the 
individuals leaving the colony during new moon. 
Considering that these birds spend a significant proportion of their annual cycle in 
their wintering areas, the conditions at these locations will probably affect their survival and 
reproduction rate. Therefore, the results of this study can contribute to increase the 
knowledge of the ecology of pelagic seabirds, many of which are at risk of extinction, and be 
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I. Introdução Geral 
 
A migração das aves é um dos fenómenos mais fascinantes da natureza. Duas vezes 
por ano, milhões de aves viajam milhares de quilómetros para chegarem aos seus locais de 
invernada ou de reprodução (Martin et al. 2007). A migração pode ser vista como um 
movimento regular, pelo qual as aves regressam a locais específicos todos os anos, por 
volta da mesma altura, onde encontram condições para permanecer durante um 
determinado período de tempo. Esse movimento permite a aquisição de recursos à medida 
que estes se vão tornando disponíveis regionalmente (Dingle & Drake 2007)  
Muitas aves marinhas são migradoras de longa distância, chegado a viajar dezenas 
de milhares de quilómetros anualmente (Newton 2008). Um dos exemplos mais notáveis é a 
Gaivina do Árctico Sterna paradisea, protagonista da maior migração conhecida na Terra, 
percorrendo cerca de 40 mil quilómetros desde a sua área de nidificação no Árctico até à 
zona de invernada no oceano Antártico (Egevang et al. 2010, Fijn et al. 2013).  
 A ordem dos Procellariiformes é um grupo muito bem adaptado ao meio marinho, 
estando entre as poucas ordens de aves exclusivamente marinhas, o que lhes permite ter 
um comportamento quase completamente pelágico (Hoyo et al. 1992). Algumas das 
características diagnosticantes deste grupo são a existência de narinas externas tubulares 
na parte inicial do bico e a fragmentação das placas córneas do bico (Warham 1990). A 
existência dessas narinas tubulares concede-lhes um notável sentido olfactivo, que parecem 
usar para navegar no oceano, para procurar alimento, para reconhecimento individual e para 
a identificação do ninho (Nevitt 2008a). 
Para além dessas características, estas aves possuem outras adaptações 
morfológicas e comportamentais que lhes permite viver em permanência no mar, 
necessitando apenas de terra firme para nidificar (Hoyo et al.1992). Para se alimentarem, 
efectuam longas viagens sobre o oceano onde as presas têm uma distribuição heterogénea, 
o que é apenas possível devido ao baixo custo energético do seu voo. De facto, são aves 
com uma morfologia adaptada a voos de longo alcance fazendo uso do vento para diminuir 
a energia despendida no batimento das asas (Furness & Bryant 1996, Pennycuick 2002). 
Quando viaja com um vento favorável, o gasto de energia de uma ave marinha de médio a 
grande porte pode ser quase tão baixo quanto o alcançado durante a incubação (Furness & 
Bryan 1996, Shaffer et al. 2001). Além disso, voando muito perto da superfície do oceano, 
os custos envolvidos na localização e captura de presas são presumivelmente inferiores aos 
esperados para outros migradores de longa distância (Dias et al. 2012). 
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À semelhança das restantes aves marinhas, a maioria dos Procellariiformes nidifica 
em colónias. Sendo muito selectivos na escolha dos locais de nidificação, elegem locais 
onde as pressões de predação e outras perturbações são pouco significativas (Hoyo et al. 
1992, Hamer et al. 2002). As ilhas são, por excelência, os locais escolhidos para a sua 
reprodução, nidificando geralmente em locais abertos com pouca ou nenhuma vegetação, 
como penhascos, falésias e planaltos (Warham 1990). Os casais têm apenas um ovo por 
ano e, após a eclosão, ambos os progenitores vão para o mar em busca de alimento 
(Ricklefs 1990). A maioria das espécies aparenta ser monogâmica e filopátrica, ou seja, 
mantêm o seu parceiro durante toda a vida e tendem a voltar ao local onde nasceram para 
se reproduzirem (Warham 1990). Os estudos efectuados sugerem que as aves mais velhas 
regressam à colónia mais cedo e possuem taxas de sucesso mais elevadas, sugerindo que 
a experiência é um factor vantajoso na reprodução (Hamer et al 2002, Moreno 2003).  
As aves marinhas pelágicas constituem o grupo mais ameaçado de todas as aves a 
nível global (Croxall et al. 2012). As populações deste grupo de aves diminuiram em todo o 
mundo devido à mortalidade acidental na pesca, degradação do habitat de reprodução, 
impactos de predadores introduzidos, sobre-exploração dos recursos marinhos, 
contaminação dos oceanos e, mais recentemente, os efeitos das alterações climáticas 
(Croxall et al. 2012, Ramírez et al. 2013). No passado, a conservação destas aves baseou-
se fundamentalmente no estudo e protecção das suas colónias, devido às ameaças que 
muitas destas espécies sofrem no meio terreste (Croxall et al. 2012, Block et al. 2011, 
Ramírez et al. 2013). Actualmente, os dados provenientes de estudos ligados ao seu 
seguimento no mar permitem identificar os locais mais intensivamente usados, ajudando a 
delimitar áreas importantes para a conservação destas aves no mar (Phillips et al. 2008, 
Lascelles et al. 2012, Le Corre et al. 2012). 
O conhecimento sobre os movimentos que estas aves fazem na procura de alimento 
durante o período reprodutor aumentou consideravelmente nos últimos anos (Catry et al. 
2004, Hamer et al. 2007, Phillips et al. 2008, Paiva et al. 2010). Por outro lado, muito menos 
é conhecido sobre o seu comportamento durante o período não reprodutor, principalmente 
em espécies pelágicas de pequeno porte (Guilford et al. 2009, Pinet et al 2011a, Zino et al. 
2011). Para além disso, existem enormes dificuldades logísticas e, até recentemente, 
limitações tecnológicas ligadas ao seu estudo, monitorização e seguimento no mar (Shealer 
2002).  
Entre as aves migradoras marinhas, as espécies da ordem dos Procellariiformes 
diferem em muitos aspectos da sua ecologia e comportamento, de outros modelos 
frequentemente utilizados para o estudo da migração de aves (Alerstam & Hedenstrom 
1998, Dias et al. 2012). Estas aves são consideradas bons indicadores ecológicos dos 
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ecossistemas marinhos, pela posição trófica (predadores de topo) e características 
ecológicas, e a sua distribuição, abundância e movimentos migratórios está condicionada 
pelos factores ambientais oceanográficos (Einoder 2009). 
A gestão e conservação das aves marinhas depende da compreensão das dinâmicas 
espaciais e temporais, e de como se relacionam com os processos oceanográficos (Block et 
al. 2011, Ramos & González-Solís 2012, Ramírez et al. 2013). O conhecimento preciso das 
suas rotas migratórias e dos seus movimentos é crucial para que possamos aplicar medidas 
de conservação e para o planeamento e gestão de áreas marinhas protegidas (González-
Solís et al. 2007, Croxall et al. 2012, Ronconi et al. 2012). 
 
 
Alma-negra (Bulweria bulwerii) 
 
A Alma-negra Bulweria bulwerii (Jardine & Selby 1828) é uma ave marinha pelágica, 
pertencente à família Procellariidae. Esta espécie distribui-se pelos mares tropicais e 
subtropicais dos oceanos Atlântico e Pacífico (Zonfrillo 1985, Dunlop et al. 1988). A sua 
distribuição no Oceano Pacífico vai desde a China Oriental e ilhas Bonin até ao Havai, ilhas 
Fénix e Marquesas (Hoyo et al.1992). No Atlântico, esta espécie nidifica na Macaronésia, 
designadamente nos arquipélagos dos Açores, Madeira, Canárias e Cabo Verde (Oliveira & 
Menezes 2004, Equipa Atlas 2008). Em Cabo Verde a população não excede os 100 casais 
(Hazevoet 1995) enquanto nas Ilhas Canárias atinge os 1.000 pares (Hernández et al. 1990, 
Luzardo et al. 2008). No arquipélago dos Açores (limite norte da distribuição desta espécie 
no Atlântico) existe apenas uma colónia com cerca de 45 a 48 casais (Equipa Atlas 2008). 
Apesar da ausência de quantificação, no arquipélago da Madeira, e em particular nas 
Desertas e nas Selvagens, esta espécie é extremamente abundante, sendo actualmente os 
locais mais importantes de nidificação da Alma-negra no Atlântico Nordeste, representando 
mais de 90% da população do Atlântico (Tucker & Heath 1994). 
Como todos os membros da ordem dos Procellariiformes, a Alma-negra é uma ave 
marinha pelágica, isto é, vive em permanência no mar, vindo apenas a terra firme durante a 
reprodução, a qual decorre entre Abril e Setembro (Ramos & Trujillo 2004). Esta ave 
marinha de pequenas dimensões (peso médio 98 g; Figura 1) reproduz-se colonialmente em 
ilhas isoladas (Monteiro et al. 1996), e os seus ninhos são geralmente cavidades em muros 
de rochas ou buracos no solo (Ramos & Trujillo 2004, BirdLife International 2014). No 
Atlântico, nomeadamente nas ilhas Desertas e Selvagens e também nos Açores, a sua 
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biologia da reprodução foi estudada com algum detalhe (Monteiro et al. 1996, Nunes & 
Vicente 1998, Pinto 2013).  
Os adultos chegam às colónias em finais de Abril, e têm uma postura de um único 
ovo no início de Junho, relativamente síncrone entre as aves da colónia (Monteiro et al. 
1996, Nunes & Vicente 1998, Pinto 2013). O período de incubação de 45 dias é partilhado 
por ambos os progenitores em turnos que duram entre 7 a 10 dias. Os ovos eclodem em 
meados de Julho, e após esse período, ambos os progenitores efectuam viagens em busca 
de alimento (Hoyo et al. 1992), regressando apenas a terra durante a noite (Zonfrillo 1985, 
Mougeot & Bretagnolle 2000). No final de Setembro, as crias e os adultos abandonam a 
colónia (Zonfrillo 1985).  
 
A Alma-negra é um predador essencialmente nocturno (Spear et al. 2007), com um 
possível pico de actividade de alimentação durante o crepúsculo (Monteiro et al. 1996). 
Embora a dieta desta espécie no Atlântico seja pouco conhecida, estudos recentes indicam 




que é constituída essencialmente por cefalópodes e peixes mesopelágicos (sobretudo das 
famílias Myctophidae e Sternoptychidae) (Neves et al. 2011, Carvalho 2012). 
Globalmente, a espécie é classificada como “Pouco Preocupante” (BirdLife 
International 2014). No entanto, a nível europeu é considerada SPEC3 e Rara, significando 
que é uma Species of European Conservation Concern que tem um estatuto de 
conservação desfavorável na Europa mas cuja população global não está concentrada 
neste continente (Tucker & Heath 1994). No arquipélago dos Açores e nas ilhas Canárias 
encontra-se “Em Perigo”, devido à reduzida área de ocupação e um declínio continuado da 
extensão e qualidade do seu habitat (Ramos & Trujillo 2004, Almeida et al. 2008). Nas 
Canárias, os predadores introduzidos (como os ratos e os gatos) têm um impacto negativo 
nas colónias (Luzardo et al. 2008); outras potenciais fontes de ameaça à espécie são a 
pressão turística e o desenvolvimento urbano que diminuem a disponibilidade de áreas 
costeiras naturais (Ramos & Trujillo 2004). Para além disso, a iluminação das áreas urbanas 
induz a desorientação de aves juvenis nos primeiros voos (Luzardo et al. 2008).  
Embora seja localmente abundante no arquipélago da Madeira, a distribuição das 
populações reprodutoras de Alma-negra do Atlântico Norte durante o período não-reprodutor 
é praticamente desconhecida, presumindo-se apenas que possam deslocar-se até ao 
sudeste da costa brasileira (Zino et al. 2013, Beneharo et al. 2013). 
Tal como no caso de outras aves marinhas, nas últimas décadas, a conservação 
desta ave baseou-se fundamentalmente no estudo e protecção das suas colónias, devido às 
ameaças que muitas destas espécies sofrem no meio terreste (como a predação dos seus 
ninhos por espécies introduzidas pelo Homem ou perda de habitat), mas também pelas 
enormes dificuldades logísticas e técnicas ligadas ao seu estudo, monitorização e 





Neste estudo, os principais objectivos foram 1) conhecer a distribuição no mar da Alma-
negra Bulweria bulwerii durante o período não-reprodutor, 2) compreender as relações entre 
as condições oceanográficas e as áreas de invernada desta espécie e 3) caracterizar o 





II. Movimentos migratórios da Alma-negra 
 
Introdução 
As técnicas de seguimento remoto de aves revolucionaram a compreensão dos 
padrões de distribuição e do comportamento no mar de várias espécies de aves marinhas 
pelágicas ao longo das duas últimas décadas (Burger & Shaffer 2008, Dias et al. 2012). 
Através destas, é possível saber como é que muitas espécies utilizam o vastíssimo 
ambiente marinho para encontrar alimento, e qual a influência de fenómenos oceanográficos 
na sua distribuição (Magalhães et al. 2008, Paiva et al. 2010). A melhoria contínua destas 
ferramentas tem sido fundamental para a conservação de Procellariiformes no mar, por 
exemplo, ao contribuir para a identificação de áreas usadas consistentemente por um 
elevado número de aves (hotspots), as quais têm sido designadas como Áreas Marinhas 
Protegidas (Ropert-Coudert & Wilson 2005, Phillips et al. 2007, Croxall et al. 2012).  
No entanto, o peso dos dispositivos colocados nos animais tem limitado a sua 
utilização gereralizada, e a grande maioria dos estudos têm sido focados apenas em 
espécies de médio ou grande porte, uma vez que o seu peso não deve representar mais do 
que 3% do da ave (Phillips et al. 2003, Burger & Shaffer 2008). O recente avanço na 
miniaturização destes aparelhos tem permitido a sua aplicação em diferentes espécies de 
aves marinhas, tornando possível identificar de forma precisa os percursos dos indivíduos e 
a sua actividade no mar (Guilford et al. 2009, Pollet et al 2014). Contudo, existem ainda 
muito poucos estudos sobre os movimentos migratórios, padrões de distribuição e 
comportamento alimentar de aves pelágicas de pequenas dimensões, como é o caso da 
espécie em estudo, a Alma-negra (Guilford et al. 2009, Zino et al 2013, Pollet et al 2014).  
As observações já existentes sugerem claramente que a Alma-negra está entre as 
mais pelágicas de todas as aves marinhas nas águas da Madeira (Oliveira & Menezes 
2004), sendo que os estudos sobre as rotas migratórias e movimentos da espécie no mar 
são escassos (Mougin & Mougin 2000, Beneharo et al. 2013, Zino et al 2013).  
A heterogeneidade que o ambiente oceânico apresenta do ponto de vista físico e 
químico, tem efeitos directos no modo como os recursos biológicos se destribuem 
(Weimerskirch 2007). Na verdade, a abundância e distribuição dos seres vivos dependentes 
do meio marinho apresenta uma variabilidade temporal e espacial, que é influenciada por 
diferentes factores bióticos e abióticos (Donaghay et al. 1991, Fauchald 2009, Ramírez et al. 
2013). A produtividade no meio marinho decresce latitudinalmente em direcção ao equador, 
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sendo os ambientes marinhos tropicais comparativamente mais pobres (Paiva et al. 2010). 
No entanto, no Atlântico Norte, este padrão é interrompido por fenómenos subaquáticos 
como frentes oceânicas (Fernández & Pingree 1996) e montes submarinos (Morato et al. 
2008), que aumentam localmente a produtividade. 
As aves marinhas estão entre os organismos mais móveis (Fauchald 2009, Dias et 
al. 2012), e os seus movimentos estão frequentemente associados a processos oceânicos 
específicos associados a um aumento da produtividade marinha (e.g. sistemas de upwelling) 
(Wilson et al. 2002, Weimerskirch 2007, Burger & Shaffer 2008). Combinando informações 
sobre a localização destas aves durante o período não-reprodutor com parâmetros 
oceânicos, como a temperatura da superfície do mar, a concentração de clorofila a e a 
batimetria é possível aumentar muito o conhecimento sobre os seus requisitos de habitat, e 
criar modelos preditivos da sua ocorrência no mar (McGowan et al. 2013, Ramírez et al. 
2013, Pollet et al. 2014).  
As características peculiares destas aves e o nosso conhecimento ainda 
relativamente escasso do meio pelágico requerem um esforço adicional de recolha de 
informação e de definição de critérios adequados na escolha de locais apropriados para a 
sua proteção no mar (González-Solís et al. 2007, Croxall et al. 2012, Ronconi et al. 2012). 
Desta forma, os dados de seguimento da Alma-negra serão uma contribuição fundamental 
para identificar hotspots de biodiversidade nos ecossistemas marinhos e para o 
planeamento de medidas de conservação, não só para a espécie em estudo, mas também 
para outros Procellariiformes de pequenas dimensões.  
 
Metodologia 
Área de estudo 
O trabalho de campo foi efectuado na Selvagem Grande (30° 09'N, 15° 52'W) em 
duas épocas de nidificação (2012 e 2013). A Selvagem Grande é a maior das três ilhas que 
constituem o arquipélago das Ilhas Selvagens (Selvagem Grande, Selvagem Pequena e 
Ilhéu de Fora), parte integrante da Região Autónoma da Madeira, que se encontra a sudeste 
da Madeira e a norte das ilhas Canárias no Oceano Atlântico Nordeste, a aproximadamente 
163 e 82 milhas náuticas destas, respectivamente (Granadeiro et al. 2006, Serviço do 
Parque Natural da Madeira 2014; Figura 2). Esta ilha de origem vulcânica tem cerca de 260 
hectares (Granadeiro et al. 2006), e é composta por um extenso planalto rodeado por 
falésias (Granadeiro et al. 2006, Serviço do Parque Natural da Madeira 2014). Localiza-se 
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num sistema oceânico pouco produtivo, com uma temperatura da superfície do mar 
relativamente elevada e baixos índices de clorofila a (Paiva et al. 2010, Alonso et al. 2012). 
O clima subtropical da 
Selvagem Grande é 
extremamente seco e com 
temperaturas mais elevadas do 
que a ilha da Madeira (Serviço 
do Parque Natural da Madeira 
2014).  
O arquipélago das Ilhas 
Selvagens foi a primeira área 
em Portugal a ser classificada 
como uma Reserva Natural, em 
1971 (Serviço do Parque 
Natural da Madeira 2014). É 
também classificada como 
Important Bird Area (IBA) (Costa et al. 2003). Esta área pertence à Rede Natura 2000 desde 
2001 (Serviço do Parque Natural da Madeira 2014), sendo classificada como uma Zona de 
Protecção Especial ao abrigo da Directiva Aves e como Zona Especial de Conservação ao 
abrigo da Directiva Habitats (Serviço do Parque Natural da Madeira 2014). 
A Selvagem Grande é considerada um local de nidificação de grande importância 
para as aves marinhas da Macaronésia e Atlântico Norte, devido às condições únicas e 
peculiares que possui (Serviço do Parque Natural da Madeira 2014). Para além da espécie 
em estudo, conhecem-se cinco espécies da avifauna marinha nidificante: a Cagarra 
Calonectris borealis, o Calcamar Pelagodroma marina hypoleuca, o Roque-de-castro 
Oceanodroma castro, o Pintainho Puffinus assimilis baroli e a Gaivota-argêntea Larus 
michahellis (Campos & Granadeiro 1999, Serviço do Parque Natural da Madeira 2014). Esta 
ilha alberga a maior colónia do mundo de Cagarra, estimada em cerca de 30.000 casais 
(Granadeiro et al. 2006). 
Este local não possui nenhuma espécie de mamíferos terrestres nativos (Serviço do 
Parque Natural da Madeira 2014), mas pode-se encontrar vários endemismos de flora e de 
fauna quer de invertebrados quer de vertebrados.  
A sua localização geográfica, o isolamento e as condições de colonização muito 
difíceis tornam a Selvagem Grande um local com um elevado interesse de conservação 
(Serviço do Parque Natural da Madeira 2014). 
 
Figura 2. Localização das ilhas Selvagens 
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Figura 3. Colocação do geolocator mk5093 na pata de uma Alma-negra; Escala do aparelho  
Amostragem 
 
Foram colocados aparelhos de geolocalização (ou geolocators) em 22 Almas-negras 
durante o mês de Agosto de 2012 e em 12 aves em Agosto de 2013, coincidindo este mês 
com as últimas etapas do período de reprodução. Estes aparelhos foram recuperados em 
Junho/Julho do ano seguinte à sua colocação, respectivamente 20 em 2013 e 8 em 2014. 
Apenas um dos indivíduos foi seguido nos dois anos consecutivos.  
As aves foram capturadas à mão nos seus ninhos, e colocados os gelocators com 
1.2 g (Biotrack, modelo mk5093) no tarso de cada ave, usando uma anilha de plástico e uma 
abraçadeira (Figura 3). O geolocator representa 0.9 a 1.5% da massa de um adulto, que é 
menor do que o limite máximo recomendado de 3% sobre a massa total da ave (Phillips et 




O tempo de manuseamento de cada ave para colocação e recuperação do 
geolocator foi o mais curto possível, minimizando assim o stress que este pudesse causar 
nas aves. Estudos anteriores com outros Procellariiformes mostraram que estes dispositivos 
não influenciam negativamente o seu sucesso reprodutor, nem a probabilidade do seu 
retorno à colónia para se reproduzirem (Igual et al. 2005, Dias et al. 2012). Todo o trabalho 
de campo foi aprovado pelo Instituto da Conservação da Natureza e das Florestas e do 






Análise dos dados de geolocalização 
 
Os geolocators registam níveis de luz máxima em intervalos de 10 minutos, a partir 
dos quais é posteriormente estimado o momento do pôr do sol e do nascer do sol e 
calculadas as posições de cada ave duas vezes por dia, com uma precisão aproximada de 
185 ± 115 km (Phillips et al. 2004, Fox 2010). A precisão dessa técnica é afetada por vários 
fatores, incluindo a estação do ano, a latitude, a nebulosidade, a interferência de fontes de 
luz artificiais, ou alterações na orientação do sensor, entre outros (Phillips et al. 2004). Além 
disso, para cada 2-3 semanas em torno de cada equinócio, quando a duração do dia é 
aproximadamente igual em todos os locais, o cálculo da latitude é pouco confiável ou 
mesmo impossível (a longitude não é afetada pelo equinócio) (Fox 2010). 
Numa primeira etapa, os dados recolhidos foram descarregados através do software 
“Communicate” (British Antarctic Survey [BAS], Cambridge) e posteriormente 
descompactados, utilizando o software “Decompressor” (BAS). Os dados de luz foram 
analisados utilizando o software “TransEdit2” (BAS), de modo a verificar a integridade das 
curvas de luz e estimar os momentos do amanhecer e do anoitecer (que se considerou 
ocorrerem quando a intensidade de luz foi igual a 10, numa escala arbitrária que varia entre 
0 e 64; Figura 4). De seguida foi utilizado o software Birdtrack para estimar a latitude a partir 
da duração do dia, e a longitude a partir da hora do meio-dia local em relação ao meio-dia 
no meridiano de Greenwich (British Antarctic Survey 2008). O ângulo de elevação do sol 
correspondente à intensidade de luz 10 (i.e., aos momentos do nascer e pôr do sol; ver 
acima) foi definido para cada indivíduo com base nas posições recolhidas durante o período 
da reprodução (as quais são conhecidas, uma vez que os movimentos da ave se encontram 
relativamente limitados às proximidades da colónia), e variou entre -2 e -4.5. 
 
 
Figura 4. Exemplo do processo de análise dos dados de luz de um dia no software TransEdit2. O tempo está representado no 
eixo do xx e a intensidade da luz no eixo do yy. As linhas verticais verde e vermelha representam o nascer do sol e pôr do sol 





As localizações das aves foram todas inspecionadas no software Quantum GIS 
(n=7716 em 2012/2013 e n=4306 em 2013/2014); as localizações visivelmente erróneas (a 
maioria por terem sido recolhidas durante os equinócios, ou por derivarem de curvas de luz 
de má qualidade) foram removidas da amostra (Phillips et al. 2004, Fox 2010).  
Foram considerados como dias de migração activa aqueles nos quais o movimento 
do indivíduo foi claramente direcional, registados imediatamente após a saída da colónia na 
migração pós-nupcial (i.e., data a partir da qual não foram detectadas mais posições num 
raio de 200 km em redor desta) ou antes da chegada à colónia durante a migração pré-
nupcial. Quando necessário (por exemplo, por coincidirem com os períodos de equinócio), a 
estimativa das datas de saída/chegada à colónia e às áreas de invernada foi apenas 




Foram identificadas as áreas de invernada individuais usando mapas de distribuição 
de densidade de Kernel. O método de Kernel (Worton 1989) trata-se de uma técnica não 
paramétrica, que calcula a função densidade de probabilidade de ocorrência do animal no 
espaço, a partir da concentração das localizações (Powell 2000). A partir dos dados de 
geolocalização, construíram-se mapas de distribuição de densidade de Kernel de 50% com 
um parâmetro de alisamento (h) de 200 km (Powell 2000, Phillips et al. 2004, BirdLife 
Internacional 2010). 
Para calcular a área de invernada, foi considerado apenas o período de Novembro a 
Janeiro, durante o qual o movimento das aves está relativamente circunscrito (i.e., não se 
verificaram movimentos migratórios da ou para a colónia). Foi também calculada, em dias, a 
duração da migração pós-nupcial, a duração da migração pré-nupcial e a duração do 
período de invernada. Alguns indivíduos fizeram movimentos em maior escala durante o 
período de invernada; nestes casos, as datas de chegada/saída às/das áreas de invernada 
foram consideradas como as datas de chegada à primeira área de invernada principal e a 
data de partida da última. Foram realizadas Análises de variância (ANOVA) de forma a 
perceber se o sucesso reprodutor dos indivíduos influenciou as datas de saída da colónia e 
chegada às áreas de invernada (apenas no ano de 2012). Os dados relativos ao sucesso 
reprodutor das aves estudadas em 2012/2013 foram obtidos num estudo em paralelo, nessa 
colónia (Pinto 2013). 
Para caracterizar as condições oceanográficas nas áreas de invernada da Alma-
negra, foram criados mapas que relacionam estas áreas com os seguintes parâmetros 
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oceanográficos: batimetria (m) e concentração de clorofila a (m−3 mg). Os valores de 
profundidade média do mar das áreas usadas pelas Almas-negras durante o inverno foram 
estimados calculando, para cada localização, o valor mais próximo de batimetria. O mesmo 
procedimento foi realizado para os valores médios de clorofila a no mar. Foram 
considerados 3 diferentes regimes de produtividade baseados nos valores de clorofila a: 
oligotrófico (clorofila a < 0.1 mg m–3), mesotrófico (clorofila a = 0.1 to 0.3 mg m–3) e eutrófico 
(clorofila a = 0.3 to 1 mg m–3) (Kahru & Mitchell 2000). Os dados de batimetria foram obtidos 
através de http://www.ngdc.noaa.gov/mgg/global/global.html, com uma resolução de 1 arco-
minuto, e os valores de clorofila a nos meses de Novembro a Janeiro através de 
http://disc.sci.gsfc.nasa.gov/giovanni (Aqua MODIS), com uma resolução espacial de 9 km. 
Para todos os testes estatísticos foi considerado um nível de significância de 0.05 e 
as médias encontram-se representadas com os respectivos desvios padrões (média ± DP). 
As análises foram realizadas utilizando o software R (R Development Core Team 2013) e o 




Recuperação dos geolocators 
Dos 22 geolocators colocados no final da época reprodutora de 2012, 20 foram 
recuperados no início da época reprodutora de 2013 (taxa de recuperação de 90%). Em 
2014 foram recuperados 8 geolocators dos 12 colocados em 2013 (taxa de recuperação de 
66%). Um destes geolocators falhou o descarregamento (download) dos dados.  
A média do número de localizações obtidas por indivíduo na época de 2012/2013 foi 
de 429 ± 158.4 e de 615 ± 31.5 para a época de 2013/2014. Os aparelhos recuperados em 
2013 (n=20) duraram, em média, 210 dias (min: 83-máx: 324); apenas 7 dos 20 continham 
dados para todo o período não reprodutor (Tabela 1); um dos geolocators falhou ainda na 
colónia, não sendo considerado para a análise da migração. Os geolocators recuperados e 
descarregados em 2014 (n=7) duraram, em média 307 dias (min: 296-máx: 320).  
 
Fenologia migratória da Alma-negra 
Em 2012, as Almas-negras saíram da colónia entre meados de Agosto e finais de 
Setembro, e levaram aproximadamente 10 dias para chegar às principais áreas de 
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invernada (Tabela 1). Em 2013, os indivíduos estudados partiram da colónia entre meados 
de Agosto e Setembro, e levaram aproximadamente 13 dias a chegar às áreas de invernada 
(Tabela 1). Em ambos os anos (2013 e 2014), as aves deixaram as áreas de invernada em 
meados de Abril, e chegaram à Selvagem Grande aproximadamente 6 dias depois (Tabela 
1). Os indivíduos que falharam a reprodução em 2012, deixaram a colónia e chegaram às 
principais áreas de invernada mais cedo que aqueles que apresentaram sucesso reprodutor 
no mesmo ano (ANOVA: efeito do sucesso reprodutor nas datas de saída da colónia e 
chegada às áreas de invernada; F1,17=39.05, p<0.001 e F1,18=33.41, p<0.001, 
respectivamente; Figura 4). 
Tabela 1. Fenologia migratória da Alma-negra da Selvagem Grande, em dois ciclos anuais. 
 2012/2013  2013/2014 
 Média ± SD Min-Máx n  Média ± SD Min-Máx n 




         Com sucesso reprodutor 
         Sem sucesso reprodutor 




14 Set ± 5 d 
21 Ago ± 10 d 




4 Set – 24 Set 





























Chegada à área de invernada 
(todos os indivíduos) 
 
 
         Com sucesso reprodutor 
         Sem sucesso reprodutor 




24 Set ± 7 d 
29 Ago ± 11 d 




12 Set – 05 Out 








































Duração da migração pós-
nupcial 
9.65 d ± 4.77d 5 – 23 19  
 
13.14 d ± 5.70 
d 
5 – 24 7 
Duração do período de 
invernada 
209.29 d ± 
10.89 d 
197 – 227 7  
220.57 d ± 
11.34 d 
204 – 236 7 
Duração da migração pré-
nupcial 
6.43 d ± 2.51 d 4 – 10 7  6.57 d ± 1.90 d 4 – 10 7 
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Figura 4. Diferenças nas datas de saída da colónia (A)/chegada à área de invernada (B) entre os indivíduos que apresentaram 
insucesso reprodutor e sucesso reprodutor 
 
Distribuição da Alma-negra no mar 
No final da época de reprodução de 2012, todas as aves migraram para sudoeste 
(n=19), principalmente para águas profundas no Atlântico tropical, entre as latitudes 20° N e 














Figura 5. Distribuição de 19 indivíduos de Alma-negra da Selvagem Grande, durante o período não-reprodutor. A densidade de 
Kernel (50%) de cada indivíduo está representada em diferentes cores, entre os meses de Novembro e Dezembro de 2012 e 
Janeiro de 2013. O triângulo indica a localização da colónia. 
 
A maioria dos indivíduos (n=15) invernaram a norte do paralelo 15° S, em zonas 
pelágicas do Atlântico equatorial, e apenas 4 migraram mais para sul (Figura 5). 
Um padrão semelhante foi verificado para os indivíduos seguidos em 2013, em que a 
maioria (n=5) invernou a norte de 15° S de latitude, e apenas 2 aves migraram para águas 














Figura 6. Distribuição de 7 indivíduos de Alma-negra da Selvagem Grande, durante o período não-reprodutor. A densidade de 
Kernel (50%) de cada indivíduo está representada em diferentes cores, durante os meses de Novembro e Dezembro de 2013 e 






A única ave seguida nos dois anos consecutivos invernou aproximadamente na 














Figura 7. Distribuição de um indivíduo em dois períodos não-reprodutores. A densidade de Kernel (50%) está 
representada em diferentes cores para os dois períodos de invernada (o verde e vermelho correspondem ao 
primeiro e segundo período não-reprodutor, respectivamente). O triângulo indica a localização da colónia. 
 
As aves marcadas em 2012 viajaram, em média, 3790 ± 1342 km (distância mínima: 
2075 km-distância máxima: 6048 km) e as aves marcadas em 2013 percorreram, em média, 
3896 ± 1357 km (distância mínima: 2372 km-distância máxima: 5955 km) até às principais 






Caracterização das áreas de invernada  
A maioria dos indivíduos invernou em zonas marinhas de profundidade elevada 
(Figuras 5 a 8). A média da profundidade do mar nas áreas de invernada das Alma-negras 
seguidas em 2012/2013 foi de 4652 ± 741 m (médias individuais variam de  3993 ± 606 m e 
5179 ± 464 m). Para os indivíduos seguidos no período não-reprodutor de 2013/2014 a 
média da profundidade mar foi de 4359 ± 902 m (médias individuais variam de  3535 ± 426 
m e 5230 ± 449 m).  
 
Figura 8. Profundidade (em metros) das áreas utilizadas pelas Almas-negras durante o período de invernada em 2012/2013 
(A) e 2013/2014 (B) 
 
Os indivíduos que migraram para áreas localizadas a norte do paralelo 15º S (n=15) 
invernaram em águas mesotróficas, enquanto que os que foram mais para sul passaram o 
inverno em áreas oligotróficas (Figuras 9 e 10). 
A média da concentração de clorofila a nas áreas utilizadas pelas Almas-negras 
durante o período de invernada em 2012/2013 foi de 0.1 ± 0.06 mg m–3 (Figura 10; médias 
individuais variaram de  0.06 ± 0.02 mg m–3 e 0.14 ± 0.1 mg m–3). Relativamente aos 
indivíduos seguidos no período não-reprodutor de 2013/2014 a média da concentração de 
clorofila a nas áreas de invernada foi de 0.1 ± 0.07 mg m–3 (médias individuais variaram 






























Figura 9. Concentração de clorofila a (mg m
–3
) no oceano Atlântico tropical durante a época não-reprodutora de 2012/2014 (A) 






Figura 10. Concentração de clorofila a (mg m–3) nas áreas utilizadas pelas Almas-negras durante o período de invernada em 

















Os geolocators não parecem ter tido um impacto negativo sobre os indivíduos 
estudados, tendo em conta a alta taxa de retorno à colónia das aves estudadas (semelhante 
a outros Procellariiformes de pequeno e médio porte; e.g. Ramos et al. 2012) e o sucesso 
reprodutor (85% em 2012, que é semelhante aos valores registados em estudos anteriores 
realizados nessa colónia e em outras nas proximidades; Nunes & Vicente 1998, Pinto 2013).  
Foi encontrada alguma variabilidade entre os indivíduos estudados na data de 
partida da colónia. A data média de saída da colónia em 2013 foi relativamente mais cedo 
que a data de saída em 2012. Esta diferença pode advir do facto de três dos indivíduos de 
2013 terem saído mais cedo por terem falhado a reprodução. Sendo a amostra total desse 
ano de apenas 7 aves, os três indivíduos referidos tiveram bastante peso na análise da data 
média de saída da colónia. De facto, os resultados mostram que as aves que falharam a 
reprodução em 2012 deixaram a colónia e chegaram às áreas de invernada 
significativamente mais cedo do que as aves que apresentaram sucesso reprodutor, 
contrastando com o padrão revelado para outros Procellariiformes, como a Cagarra e Freira 
de Barau Pterodroma baraui, em que o sucesso reprodutor não influenciou o tempo de 
chegada às áreas de invernada (Catry et al. 2013, Pinet et al 2011a). 
Em contraste, as datas relacionados com a migração pré-reprodutora parecem ser 
mais consistentes entre as aves, sendo que em ambos os anos as aves deixaram as áreas 
de invernada em meados de Abril e chegaram à Selvagem Grande aproximadamente 6 dias 
depois (de notar, no entanto, que o tamanho da amostra durante esta fase é bastante 
inferior; ver Tabela 1). Esta chegada à colónia foi cerca de seis semanas antes da data de 
postura, que ocorre no início de Junho (Monteiro et al. 1996, Nunes & Vicente 1998, Pinto 
2013). As Almas-negras passaram um período relativamente longo distantes das águas 
envolventes à Selvagem Grande nos dois anos (209 e 221 dias, em média, 
respectivamente), especialmente quando comparadas com outras espécies de 
Procellariiformes desta colónia ou adjacentes, tais como a Cagarra, a Freira da Madeira 
Pterodroma madeira e a Freira do Bugio Pterodroma deserta (Dias et al. 2011, Zino et al. 
2011, Ramírez et al. 2013). 
As aves marinhas da ordem dos Procellariiformes, dependem, em grande parte, do 
vento para um voo eficiente, estando directamente relacionado com o custo energético 
envolvido na procura de alimento (Wilson 1975, Weimerskirch et al. 2000, Pennycuick 2002). 
Para algumas espécies de aves marinhas pelágicas, como a Cagarra, a data de partida da 
colónia e chegada às áreas de invernada é fortemente influenciada pelas condições de 
vento na Zona de Convergência Intertropical (ZCIT) (Weber & Hedenström 2000, Felicísimo 
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et al. 2008). As condições de ventos nessa área (latitudes entre 10º e 20º N) bloqueiam a 
passagem desta espécie para sul nos meses de Verão (Maio a Setembro), durante o pico da 
Monção Africana (Grodsky & Carton 2003, Felicísimo et al. 2008), atrasando assim a sua 
migração para o final de Outubro e início de Novembro (Grodsky & Carton 2001, Felicísimo 
et al. 2008, Dias et al. 2011, 2013). As Cagarras voam muito perto da superfície do oceano 
usando o vento para deslizar sobre as ondas, limitando a sua capacidade de seleccionar 
outras altitudes de voo com ventos mais favoráveis (Felicísimo et al. 2008). Em contraste, as 
Almas-negras atravessaram a ZCIT logo após a sua época de reprodução, sugerindo assim 
que a variação sazonal desta zona pode não ter uma forte influência para as espécies 
marinhas pelágicas de menores dimensões. 
No final da época de reprodução, todas as Almas-negras migraram para Sul, 
evitando áreas de costa ou perto da plataforma costeira, passando o inverno exclusivamente 
em zonas oceânicas profundas. A maioria dos indivíduos estudados invernaram em águas 
do Atlântico equatorial, e os restantes mais a sul, perto da costa nordeste e sudeste do 
Brasil e a sudeste do Atlântico Tropical, mostrando variabilidade a nível populacional na 
escolha da área de invernada. Este padrão foi consistente nos dois anos de estudo da 
época não-reprodutora. A variação entre indivíduos da mesma colónia na escolha das áreas 
utilizadas durante o período não-reprodutor foi descrita para várias espécies de 
Procellariiformes (Phillips et al. 2005a, Shaffer et al. 2006, González-Sólis et al. 2007). Além 
disso, o indivíduo marcado nas duas épocas de reprodução subsequentes demonstrou 
preferência pelo mesmo local de invernada, também á semelhança do verificado em outras 
espécies de aves marinhas, como o Albatroz-de-sobrancelha Thalassarche melanophrys 
(Phillips et al. 2005b). 
Neste estudo, todos os indivíduos estudados passaram a maior parte da época não-
reprodutora em águas profundas do Atântico Tropical, raramente em áreas com menos de 
3000 m de profundidade. Isto pode estar relacionado com o facto destas aves serem 
predadoras de espécies de peixes e lulas que habitam a zona mesopelágica da coluna de 
água, a profundidades entre 200 m e 1000 m (Zonfrillo 1985, Neves et al. 2011, Carvalho 
2012), as quais tendem a ser extremamente abundantes em zonas profundas longe das 
plataformas continentais (Salvanes & Kristoffersen 2001, Smith & Heemstra, 2003, Catul et 
al. 2011). Estas espécies mesopelágicas fazem migrações verticais até à superfície do 
oceano durante a noite, quando são presumivelmente capturadas pelas Almas-negras 
(Neumann 1981, Gliwicz 1986, deBruyn & Meeuwig 2001) 
Muitas aves marinhas migradoras de média-longa distância foram alvo de estudos 
durante o seu ciclo anual no Atlântico e, entre elas, um número considerável passa a sua 
época não-reprodutora no Atlântico tropical e temperado, longe da costa, tal como a espécie 
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em estudo (Guilford et al. 2009, Dias et al. 2011, Sittler et al. 2011; Hedd et al 2012, 
Stenhouse et al. 2012). Todavia, com excepção da Freira da Madeira Pterodroma madeira 
(Zino et al. 2011), nenhuma seleciona as áreas usadas pelas Almas-negras durante o 
inverno. No geral, as áreas de invernadas escolhidas pela Alma-negra são zonas meso ou 
oligotróficas, apresentando portanto níveis de produtividade baixa (Ramírez et al. 2013), 
tendo mesmo sido referidas como uma barreira ecológica para algumas aves marinhas 
migradoras de longa distância (e.g. Cagarra, Dias et al. 2012). É provável que as Almas-
negras possam sobreviver nesses ambientes possivelmente pelo facto da sua carga alar ser 
muito baixa, sendo capaz de beneficiar de ventos tropicais suaves, e da sua capacidade em 
localizar e capturar presas mesopelágicas (Kozlov 1995, Catul et al. 2011). Embora ocupem 
vastas áreas oceânicas, estas presas podem não estar disponíveis para muitas outras 
espécies de aves marinhas diurnas de grandes dimensões estudadas até agora (Kozlov 
1995, Catul et al. 2011). As áreas de invernada em redor do arquipélago de Cabo Verde, 
são zonas mesotróficas, com uma produtividade um pouco mais alta que o resto dos locais 
de invernada escolhidos pelas Almas-negras. Na verdade, essa zona pode estar a ser 
influenciada pela corrente das Canárias, rica em nutrientes, o que naturalmente eleva a 
produtividade primária e aumenta a abundância de plâncton e peixes, cefalópodes e 
crustáceos o que, em última análise, atrai aves marinhas à área (Mann & Lazier 2006, 
Ramírez et al. 2013). 
Embora este trabalho apresente novos dados sobre os locais de invernada das 
Almas-negras que se reproduzem na ilha Selvagem Grande, seria importante estudar a 
distribuição das Alma-negras provenientes das outras colónias do Atlântico, como dos 
arquipélagos dos Açores, Canárias e Cabo Verde, durante a época não-reprodutora. A 
caracterização mais detalhada das áreas de invernada seria importante de forma a 
compreender quais os factores de selecção dessas zonas pela Alma-negra. Por fim, seria 
também relevante compreender de que forma factores intrínsecos aos indivíduos, como o 
sexo e a idade, podem influenciar a escolha das áreas de invernada e datas de chegada 







III. Actividade da Alma-negra no mar 
 
Introdução 
As aves marinhas desempenham um papel importante nos oceanos, enquanto 
predadores de topo (Furness & Camphuysen 1997, Diamond & Devlin 2003, Weimerskirsh 
2007). A distribuição no mar, para a maioria das aves marinhas, está fortemente ligada à 
distribuição das suas presas, que por sua vez são influenciadas por características bióticas 
e abióticas do meio (Donaghay et al. 1991, Ramírez et al. 2013, Pollet et al. 2014). Essas 
características apresentam uma distribuição heterogénea, tanto espacial como 
temporalmente (Donaghay et al. 1991), o que significa que as aves marinhas ajustam os 
seus movimentos de alimentação diariamente, sazonalmente e anualmente (Weimerskirsh 
2007, Quillfeldt et al 2010, Ramírez et al. 2013). O conhecimento da sua distribuição e 
comportamento no mar é fundamental para o planeamento global e cooperação 
internacional para a conservação dessas áreas (González-Solís et al. 2007; Croxall et al. 
2012, Ronconi et al. 2012). 
Os novos sistemas de seguimento remoto de animais estão a revolucionar o 
conhecimento dos movimentos de longa distância de muitas espécies de aves marinhas 
(Burger & Shaffer 2008, Dias et al. 2012). Algumas destas técnicas permitem também a 
recolha de dados sobre os padrões de actividade de voo, permitindo o estudo detalhado do 
seu comportamento em alto mar, o qual, devido aos hábitos essencialmente pelágicos 
destas espécies, é dificilmente estudado com recurso a outros meios mais tradicionais como 
a observação directa (Dias et al. 2012, Guilford et al. 2012). Através desta nova tecnologia é 
possível, por exemplo, registar a duração dos períodos que a ave passa em contacto com a 
água salgada ou a voar, o que nos permite saber quando e durante quanto tempo a ave 
esteve pousada na água ao longo do ciclo diário e nas diferentes fases do seu ciclo 
reprodutor (Phillips et al. 2003,2004; Fox 2010).  
No entanto, e apesar destes avanços tecnológicos, existem ainda relativamente 
poucos estudos sobre a actividade no mar de Procellariiformes de pequenas dimensões 
(e.g. Guilford et al. 2009, 2012), principalmente durante a época não-reprodutora. As 
espécies mais estudadas são predadores diurnos que se alimentam sobretudo de presas 
epipelágicas (Ballance & Pitman 1999, Phalan et al. 2007, Wakefield et al. 2009). Até à data, 
não foi efectuado nenhum estudo detalhado do comportamento no mar de um 
Procellariiforme que se alimente de presas mesopelágicas (i.e., espécies que habitam a 
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região pelágica intermédia da massa de água entre a zona eufótica - até 100 m de 
profundidade – e a zona batipelágica localizada a mais de 1000 m) (Salvanes & 
Kristoffersen 2001). A Alma-negra é um pequeno Procellariiforme que se alimenta 
maioritariamente de cefalópodes e peixes mesopelágicos bioluminescentes, principalmente 
das famílias Myctophidae e Sternoptychidae (Zonfrillo 1985, Neves et al. 2011, Carvalho 
2012), que por sua vez se alimentam de zooplâncton (Watanabe et al. 2002, Cherel et al. 
2010, Catul et al. 2011). Estas espécies mesopelágicas são conhecidas pelas migrações 
verticais que realizam durante a noite até às zonas epipelágicas, tornando-as disponíveis à 
superfície do mar para predadores de superfície como a maioria das aves marinhas (Kinzer 
e Schulz 1988, Catul et al. 2011). Para além disso, estudos dos padrões de migração 
vertical e das suas presas de zooplâncton sugerem que esta migração é fortemente 
influenciada pela luz da Lua, sendo que é reduzida nas noites em que a Lua está mais 
visível (Cruz et al. 2013, Hernández-Leon et al. 2001). Durante as noites mais escuras, a 
densidade destes organismos é muito maior à superfície do oceano (Linkowski 1996, 
Hernández-Leon et al. 2001, Cruz et al. 2013), e a migração é mais pronunciada em baixas 
latitudes e em águas pelágicas, do que em águas neríticas (Cruz et al. 2013). A adaptação 
comportamental das aves marinhas pelágicas em relação a esta variabilidade temporal na 
disponibilidade das suas presas permanece ainda amplamente desconhecida, sobretudo em 
aves voadoras que não mergulham a grandes profundidades, como é o caso da Alma-negra. 
A Lua pode também afectar o comportamento no mar de várias espécies de aves 
marinhas, em diferentes fases do seu ciclo anual (Yamamoto et al. 2008, Regular et al. 
2011, Dias et al 2012, Cruz et al. 2013). Até à data, muitos dos estudos realizados 
mostraram uma correlação positiva entre a actividade de voo nocturno e a visibilidade da 
Lua, o que sugere que o ciclo lunar pode influenciar a disponibilidade e/ou detecção das 
presas (Phalan et al. 2007, Regular et al. 2011, Dias et al 2012, Cruz et al. 2013). De facto, 
algumas aves marinhas podem usar o luar para auxiliar a detecção de presas através de 
pistas visuais, especialmente durante as fases em que a Lua se encontra mais visível 
(Regular et al. 2011, Cruz et al. 2013). 
A Alma-negra é uma ave que realiza mergulhos relativamente pouco profundos - até 
aos 3 metros de profundidade (Mougin e Mougin 2000), alimentando-se provavelmente 
quando as suas presas alcançam as camadas superficiais da água durante a noite. É de 
esperar, então, que nas noites de Lua Cheia, quando a disponibilidade de presas é 
presumivelmente menor, o sucesso de captura seja também menor, e que isso tenha 
influência no seu comportamento, sobretudo durante o período não reprodutor (quando a 




Neste estudo foi analisado em detalhe a actividade no mar da Alma-negra durante a 
sua migração e período de invernada, e a sua relação com os ciclos diário e lunar. Pelos 
motivos acima referidos, é de esperar que os padrões encontrados sejam diferentes dos 
observados nas outras espécies de aves marinhas estudadas até ao momento. 
 
Metodologia 
Análise dos dados de actividade 
A recolha dos dados dos padrões de actividade das Almas-negras foi feita com 
recurso a geolocators e decorreu na Selvagem Grande (a metodologia de amostragem 
encontra-se descrita em detalhe no Capítulo II). 
Os geolocators, para além de recolherem dados que permitem estimar a posição das 
aves duas vezes por dia, também registam a duração dos períodos que a ave passa em 
contacto com a água salgada ou a voar (Phillips et al. 2004). Isto é conseguido através da 
medição de condutividade, sendo que o registo do período imerso só é efectuado se a água 
for salgada. Os dispositivos registam o número de eventos de imersão (a cada 3 segundos) 
em blocos de 10 minutos, sendo que o valor de cada bloco varia de 0 (ave sempre em voo) 
a 200 (geolocator imerso permanentemente).  
Em cada dia, e para cada ave, estimou-se a percentagem de tempo que cada 
indivíduo passou a voar durante o dia e durante a noite (nascer e por do sol de cada dia 
resultantes da análise dos dados luz - ver Capítulo II). Foram consideradas, separadamente, 
três fases do ciclo anual das Almas-negras: migração pós-nupcial, invernada e migração 
pré-nupcial. Para comparar padrões de actividade nocturna e diurna (% de tempo em voo) e 
analisar a influência do ciclo lunar na actividade nocturna durante as três fases do ciclo 
anual foram realizados teste ANOVA de dois factores, usando a identidade da ave como um 
factor aleatório. Para estudar a influência da Lua, tanto nas datas de saída e chegada à 
colónia, como às áreas de invernada, utilizaram-se testes Qui-quadrado. Para todos os 
testes estatísticos, um nível de significância de 0.05 foi considerado. As médias são 
representadas com os respectivos erros padrões (média ± EP). 
Os dados da fracção da Lua iluminada à meia-noite para cada dia foram obtidos de 
http://aa.usno.navy.mil/data/docs/MoonFraction.php e agrupados em três fases: Lua Nova 
(menos de 30% da Lua iluminada), Quartos (30-70% da Lua iluminada) e Lua Cheia (mais 
de 70% da Lua iluminada). 
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Os dados de luz dos geolocators foram analisados com o software Transedit e 
Birdtracker (British Antarctic Survey, Cambridge, Reino Unido), e todas as restantes análises 
foram realizadas utilizando o software R (R Core Team 2012). 
 
Resultados 
As Almas-negras estudadas em 2012/2013 passaram significativamente mais tempo 
a voar durante a noite que durante o dia (Fig. 11A; ANOVA; efeito do dia vs. noite, 
F1,84=1515.09; p<0.001). O mesmo resultado se verificou para as aves estudadas em 
2013/2014 (Figura 11B; ANOVA; efeito do dia vs. noite, F1,36=87.561; p<0.001). Mais de 80% 
do tempo nocturno foi passado a voar durante as diferentes fases do período não 
reprodutor. A diferença entre o tempo em voo durante a noite e durante o dia foi 
particularmente alta no Inverno de 2012/2013 (Figura 11A; ANOVA; efeito da fase do ciclo 
anual, F2,84=48.90; p<0.001, e interacção entre as fases do ciclo anual e os factores 
dia/noite: ,F2,84=47.88; p<0.001) e na de 2013/2014 (Figura 11B, ANOVA; efeito da fase do 
ciclo anual, F2,36=5.725; p<0.01, e interacção entre as fases do ciclo anual e os factores 



















Figura 11. Percentagem do tempo em voo durante o dia e noite nas diferentes fases do período não reprodutor 
em 2012/2013 (A) e 2013/2014 (B).  
 
O efeito da fase da Lua nos padrões de actividade foi mais pronunciado durante os 
períodos migratórios do que durante a época de invernada (Fig. 12). Em 2012/2013 a fase 
da Lua teve um efeito significativo na percentagem do tempo em voo durante a noite (Figura 
12A; ANOVA; F2,104=8.413, p<0.001), sendo que as Almas-negras passaram mais tempo a 
voar durante as noites de Lua Cheia nas três fases do ciclo anual estudadas. O mesmo não 
se verificou em 2013/2014, em que a fase da Lua não mostrou ter um efeito significativo na 
percentagem do tempo em voo durante a noite (Figura 12B; ANOVA; F2,37=0.762, p= 
0.4737), embora se veja um padrão semelhante ao de 2012/2013 na migração pós-nupcial e 
















Figura 12. Percentagem de tempo em voo nocturno nas diferentes fases da Lua durante as várias fases do 
período não reprodutor em 2012/2013 (A) e 2013/2014 (B).  
 
A fase da Lua influenciou a data de saída das Almas-negras da colónia (χ2 = 7.302; 
g.l.= 2; p=0.025; n=27), sendo que 56% dos indivíduos saíram da colónia em Lua Nova, 33% 
durante os quartos e apenas 11% em Lua Cheia. Por outro lado, as datas de chegada (χ2 = 
0.113; g.l.= 2; p=0.945; n=27) e saída da área de invernada (χ2 = 2.119; g.l.= 2; p=0.347; 
n=14) e de chegada à colónia (χ2 = 2.952; g.l.= 2; p=0.229; n=14) não foram influenciadas 













A maioria das aves marinhas são mais activas durante o dia, presumivelmente 
devido a uma redução da eficiência na procura de alimento durante a noite (Del Hoyo et al. 
1992, McNeil et al. 1993, Catry et al. 2004, Phalan et al. 2007). No entanto, outros 
migradores de longa distância, como algumas espécies de passeriformes, aumentam a sua 
atividade nocturna drasticamente durante os períodos migratórios (Newton 2008). As Almas-
negras revelaram uma actividade de voo notável durante a escuridão, tendo gasto mais de 
90% do seu tempo no mar em 2012/2013 e mais de 80% em 2013/2014, a voar, durante 
todo o período não-reprodutor do seu ciclo anual. Outras espécies de Procellariiformes são 
também conhecidas por serem mais activas durante o período nocturno (Rayner et al. 2012, 
Ramírez et al. 2013), mas até agora nenhuma demonstrou passar tanto tempo a voar 
durante a noite, especialmente nas áreas de invernada (70% para a Freira das Chatham 
Pterodroma magentae, 60% para Freira do Bugio; Rayner et al. 2012; Ramírez et al. 2013). 
Durante a migração (tanto a pós como a pré-nupcial), as Almas-negras aumentaram o 
tempo em voo passando mais tempo a voar durante o dia, pois dificilmente poderiam 
aumentar o tempo de voo nocturno. Este facto contrasta com o que é observado em aves 
marinhas diurnas, que tendem a aumentar o voo nocturno durante o período migratório 
(Dias et al. 2012). 
O ciclo lunar tem um efeito evidente sobre a actividade nocturna no mar de outras 
espécies de Procellariiformes (Phalan et al. 2007, Yamamoto et al. 2008, Dias et al. 2012). 
Contudo, as principais razões para este efeito não são ainda totalmente compreendidas. 
Todas as espécies de aves marinhas pelágicas estudadas até agora revelaram um aumento 
no tempo em voo nas noites em torno da Lua Cheia do que em noites de Lua Nova, quando 
a visibilidade nocturna é menor (Phalan et al. 2007, Yamamoto et al. 2008, Mackley et al. 
2011, Dias et al. 2012, Cruz et al. 2013). Este padrão, que também se verifica nas Almas-
negras seguidas em 2012/2013, pode estar relacionado com o aumento da visibilidade 
associada ao luar, o qual provavelmente influencia a capacidade de detecção das presas. 
Neste caso, o aumento do tempo em voo pode reflectir um maior investimento de tempo a 
capturar presas quando estas são mais fáceis de detectar (i.e., nas noites de Lua Cheia). 
Por outro lado, o luar pode também influenciar a disponibilidade superficial de presas 
mesopelágicas (Phalan et al. 2007, Pinet et al. 2011a), que são as mais representadas na 
dieta da espécie em estudo (Carvalho 2012).  
Em sistemas marinhos, a fase lunar é conhecida por influenciar a migração vertical 
de zooplâncton, cefalópodes e peixes, presas potenciais que se alimentam à superfície do 
oceano à noite (Neumann 1981, Gliwicz 1986, Pinet et al. 2011b). A extensão da migração 
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vertical diária varia ao longo o ciclo lunar: nas noites de Lua Cheia as presas não se 
aproximam tanto da superfície como nas de Lua Nova (Gliwicz 1986, deBruyn & Meeuwig 
2001). Durante as noites escuras, a densidades de presas à superfície pode ser até mil 
vezes superior ao que acontece durante o dia; essa migração vertical na coluna de água 
pelas espécies mesopelágicas é mais pronunciada em baixas latitudes e em águas 
pelágicas do que em águas neríticas (Brinton 1967). Esta redução da disponibilidade de 
presas à superfície pode ter influência no comportamento nocturno da Alma-negra, uma vez 
que esta espécie não consegue mergulhar a grandes profundidades (Mougin & Mougin 
2000) - o facto da disponibilidade de alimento ser menor poderá obrigar as Almas-negras a 
terem de voar mais para encontrar alimento. Apenas foi possível detectar um efeito 
significativo da Lua durante um dos anos de estudo (2012/13), possivelmente pelo reduzido 
tamando da amostra na época seguinte. No entanto, durante as duas primeiras fases do 
período não reprodutor (migração pós-nupcial e invernada) o padrão observado foi 
relativamente semelhante nos dois anos. De notar também que em ambos os anos, e 
independentemente da fase da Lua e do ciclo anual, as Almas-negras passaram a grande 
maioria do seu tempo nocturno a voar (quase sempre mais de 85%; figura 12), o que sugere 
que esta espécie é uma ave nocturna altamente especializada, provavelmente muito bem 
adaptada para localizar e capturar as presas mesmo em condições com visibilidade 
praticamente nula. Para além disso, os Procellariformes também dependem do sentido 
olfactivo, que é altamente desenvolvido, para localizar as presas (Bang 1968, Hutchison & 
Wenzel 1987, Nevitt 2008a). 
O olfacto é extremamente importante para que as aves encontrem presas em 
grandes escalas espaciais e, para que se orientem até às áreas onde o fitoplâncton se 
acumula, e onde as presas animais são provavelmente abundantes. Para além disso, 
espécies de aves marinhas de grandes dimensões, como os albatrozes, adaptam-se melhor 
na exploração de recursos em grandes áreas no mar com a combinação dos sentidos da 
visão e o olfacto (Bang 1968, Hutchison & Wenzel 1987, Nevitt 2008b). O mesmo não 
acontece com muitas aves marinhas pelágicas de pequenas dimensões, que dependem 
quase exclusivamente do olfacto e que estão adaptadas a procurar áreas pequenas ou com 
menor concentração de presas (Nevitt et al. 2004, Nevitt & Bonadonna 2005). 
A Lua teve também um efeito significativo na data de saída da colónia, sendo que a 
maioria das aves estudadas abandonaram a Selvagem Grande em noites de Lua Nova. Este 
padrão pode estar relacionado com a diminuição da probabilidade das Almas-negras serem 
predadas durante a Lua Nova (Imber 1975, Watanuki 1986, Pinet et al. 2011a), 
possivelmente pela Gaivota-argêntea (Campos and Granadeiro 1999), a qual pode predar 
várias espécies de aves marinhas na Selvagem Grande, incluindo a Alma-negra (Matias & 
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Catry 2010), ou, como referido anteriormente, com o aumento da disponibilidade de alimento 
(presas mesopelágicas) nesta fase da Lua. 
A maioria dos Procellariiformes de pequenas dimensões, que representam cerca de 
40% de todas as espécies desta ordem (Harrison 1983), são, tal como a Alma-negra, 
predadores de espécies mesopelágicas e presumivelmente nocturnos. Algumas destas 
espécies, em particular as do género Pterodroma, encontram-se entre as mais ameaçadas 
de extinção em todo o mundo (Rayner et al. 2012, Ramírez et al. 2013). Os resultados aqui 
apresentados podem assim representar um importante avanço no estudo da ecologia destas 
espécies, a partir do qual se poderão começar a delinear estratégias para a sua 


















IV. Considerações finais 
 
Este estudo apresenta novos dados sobre o comportamento e distribuição no mar de 
uma ave marinha pelágica de pequenas dimensões, predadora de espécies mesopelágicas - 
a Alma-negra.  
As aves marinhas nocturnas de pequenas dimensões são abundantes em muitas 
áreas pelágicas em todo o mundo e são, por isso, um componente importante nas teias 
tróficas marinhas (Guinet et al. 1996). O seu comportamento no mar e distribuição 
claramente contrastam com as espécies de Procellariiformes de maiores dimensões que 
estão também melhores estudadas (Wakefield et al. 2009). Considerando que uma 
quantidade significativa do ciclo anual destas aves é passado nas suas áreas de invernada, 
as condições que enfrentam nestes locais vão muito provavelmente afectar a sua taxa de 
sobrevivência e de reprodução (Daunt et al. 2006).  
Até agora, a maioria dos estudos que tiveram como objectivo identificar áreas 
marinhas protegidas foram feitos a partir de dados da distribuição no mar de espécies de 
médio-grande porte (BirdLife Internacional 2010). Esta falta de conhecimento sobre a 
distribuição das aves marinhas pelágicas de pequenas dimensões é particularmente crítica 
porque a mortalidade destas espécies ocorre sobretudo no inverno, quando há menor 
disponibilidade de recursos e as condições meteorológicas são geralmente piores, ou 
mesmo extremas (Daunt et al. 2006). Para além disso, as mudanças ambientais resultantes 
de actividades humanas, tais como a poluição, o turismo, a pesca, entre outros, têm 
aumentado ao longo dos anos, afectando as populações de aves marinhas (Thompson & 
Ollason 2001, Croxall et al 2012). A flexibilidade comportamental pode ser considerada 
como uma vantagem adaptativa no contexto das alterações causadas pelo homem nos 
ecossistemas marinhos (Grémillet & Boulinier 2009), tendo implicações importantes a nível 
da conservação de aves marinhas. Torna-se, assim, necessário um conhecimento mais 
profundo sobre a forma como as espécies podem reagir face a estas mudanças, não só 
para compreender o futuro das populações, mas também nas decisões de gestão e 
conservação do meio marinho. 
Muitas das pequenas espécies de Procellariiformes (e.g. Freira da Madeira), estão 
entre as espécies mais ameaçadas, exigindo medidas de conservação urgentes. Para isso, 
é necessária uma compreensão da ecologia e comportamento destas espécies em todo o 
seu ciclo de vida (Stenseth et al. 2004), reforçando assim a importância dos resultados 
apresentados neste estudo.  
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Estudos como este podem assim representar um contributo importante para a 
identificação e gestão de áreas protegidas marinhas, ao fornecer dados de base acerca da 
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